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Èññëåäîâàíà ãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà, ïîäðàçäå-
ëåííîñòü è äèôôåðåíöèàöèÿ øåñòè ïîïóëÿöèé ìîæ-
æåâåëüíèêà âûñîêîãî (Juniperus excelsa Bieb.) â Ãîðíîì
Êðûìó è îäíîé ïîïóëÿöèè â Ëèâàíå ñ èñïîëüçîâàíèåì 
18 ïîëèìîðôíûõ àëëîçèìíûõ ëîêóñîâ â êà÷åñòâå ãåíå-
òè÷åñêèõ ìàðêåðîâ. Óñòàíîâëåíî, ÷òî J. excelsa êàê 
íà ñåâåðíîì, òàê è þæíîì ïðåäåëàõ åñòåñòâåííîãî 
ïðîèçðàñòàíèÿ îòëè÷àåòñÿ âûñîêèì óðîâíåì ãåíåòè-
÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè. Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ îñíîâíûõ ïî-
êàçàòåëåé ãåíåòè÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà ñîñòàâèëè: 
P99= 1,000, A = 3,167, HE= 0,370, HO= 0,405. Ïîä-
ðàçäåëåíèå è äèôôåðåíöèàöèÿ ïîïóëÿöèé áûëè íèçêèìè 
(FST= 0,032, DN= 0,026), ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá îáù-
íîñòè èõ ãåíîôîíäà.
Ââåäåíèå. Äðåâîâèäíûé ìîææåâåëüíèê (Juni-
perus excelsa Bieb.) – ðåëèêòîâûé âèä ñðåäè-
çåìíîìîðñêîãî áàññåéíà, ñåâåðíàÿ ãðàíèöà ðàñ-
ïðîñòðàíåíèÿ êîòîðîãî ïðîõîäèò â Ãîðíîì 
Êðûìó, ãäå ôîðìèðóåò ðåäêîëåñüÿ, ìîçàè÷íî 
ðàñïðîñòðàíåííûå íà ùåáåíèñòî-êàìåíèñòûõ 
êðóòûõ ñêëîíàõ íèæíåãî ïîÿñà ãîð äî âûñîòû 
450–600 ì íàä óðîâíåì ìîðÿ. Â âîñòî÷íîé 
÷àñòè Ñðåäèçåìíîìîðüÿ ïîïóëÿöèè J. excelsa
âñòðå÷àþòñÿ â íèçèííûõ ñ ñóáãóìèäíûì êëè-
ìàòîì ëåñàõ Àíòàëèè íà âûñîòå 1000–1300 ì,
à òàêæå íà âîñòî÷íûõ ñêëîíàõ ãîð Ëèâàíà 
ìåæäó 1600 è 1800 ì íàä óðîâíåì ìîðÿ [1]. 
J. excelsa îòëè÷àåòñÿ øèðîêèì äèàïàçîíîì 
êëèìàòè÷åñêîé ïëàñòè÷íîñòè è ðàçäåëÿåòñÿ íà 
äâà ïðèçíàííûõ ïîäâèäà – çàïàäíûé J. excelsa 
subsp. excelsa, êîòîðûé ïðîñòèðàåòñÿ îò Êðûìà
äî ãîð â Òóðêìåíèñòàíå, è âîñòî÷íûé J. ex-
celsa subsp. polycarpos, èìåþùèé àðåàë îò Êàâ-
êàçà äî Öåíòðàëüíîé Àçèè [2]. Â Ñðåäèçåì-
íîìîðüå ëåñà J. excelsa ôðàãìåíòèðîâàíû, òàê 
êàê èñòîðè÷åñêè ïîñòðàäàëè îò ñèëüíîãî àíòðî-
ïîãåííîãî âîçäåéñòâèÿ [1]. Ýòî æå îòíîñèòñÿ è 
ê ðåäêîëåñüÿì J. excelsa â Êðûìó, êîòîðûå èç 
ãîäà â ãîä ïðåâðàùàþòñÿ â ñâîåãî ðîäà «ãîðÿ-
÷èå òî÷êè» èç-çà âûñîêîé ðåêðåàöèîííîé íà-
ãðóçêè. È ýòî ïðè òîì, ÷òî ìåäëåííî ðàñòó-
ùèå, îäíîäîìíûå èëè äâóäîìíûå, âåòðîîïû-
ëÿåìûå ðàñòåíèÿ J. excelsa îòëè÷àþòñÿ â Êðû-
ìó î÷åíü íèçêîé ñåìåííîé ïðîäóêòèâíîñòüþ 
è âûñîêîé ïóñòîñåìÿííîñòüþ øèøêîÿãîä [3]. 
Ñåìåíà ó ýòîãî âèäà ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ ïîä 
äåéñòâèåì ñèëû òÿæåñòè, à íà áîëüøèå ðàñ-
ñòîÿíèÿ – ñ ïîìîùüþ ïòèö è ìåëêèõ ìëåêî-
ïèòàþùèõ [4]. 
Åñòåñòâåííîå âîçîáíîâëåíèå J. excelsa â ðåä-
êîëåñüÿõ Ãîðíîãî Êðûìà íå òàêîå óæ ÷àñòîå 
ÿâëåíèå, îñîáåííî íà àíòðîïîãåííî íàðóøåííûõ 
òåððèòîðèÿõ. Â òàêèõ ïîïóëÿöèÿõ, êàê ïðàâè-
ëî, ìîëîäûå ðàñòåíèÿ âñòðå÷àþòñÿ ïî ïåðè-
ìåòðó êðîíû îòäåëüíûõ ñåìåíîñÿùèõ äåðå-
âüåâ è ðåäêî íà çàìåòíîì óäàëåíèè îò íèõ. 
Ó÷èòûâàÿ âîçðàñòàþùèå ðèñêè ñîêðàùåíèÿ 
÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé è âîîáùå èõ èñ÷åç-
íîâåíèÿ â ñëó÷àå ïîæàðîâ, âîçíèêàþò ïðîá-
ëåìû, êîòîðûå ñâÿçàíû ñ îáåäíåíèåì ãåíî-
ôîíäà ýòîãî äåêîðàòèâíîãî âèäà, èãðàþùåãî 
âàæíóþ ðîëü â çàùèòå ãîðíûõ ñêëîíîâ îò 
âîäíîé ýðîçèè. 
Â àíàëèçå ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ J. 
excelsa â Êðûìó âàæíûì ïðåäñòàâëÿåòñÿ íå 
òîëüêî îïðåäåëåíèå, íàñêîëüêî íåáîëüøèå èçî-
ëèðîâàííûå ïîïóëÿöèè ðàçëè÷àþòñÿ ìåæäó 
ñîáîé íà êðàþ ñåâåðíîé ÷àñòè àðåàëà, íî è 
ñðàâíåíèå èõ ñ ãåîãðàôè÷åñêè óäàëåííûìè 
þæíûìè ïîïóëÿöèÿìè. Ýòî ïîìîæåò âûÿñ-
íèòü, êàê êëèìàòè÷åñêèå òðàíñôîðìàöèè â 
ïðåäûäóùèå èñòîðè÷åñêèå ýïîõè è äëèòåëü-
íàÿ èçîëÿöèÿ êðûìñêèõ ïîïóëÿöèé îòðàçè-
ëèñü íà ãåíåòè÷åñêîì ïîëèìîðôèçìå âèäà.
Öåëü ðàáîòû – àíàëèç ãåíåòè÷åñêîé ñòðóê-
òóðû, ïîäðàçäåëåííîñòè è äèôôåðåíöèàöèè ïî-
ïóëÿöèé J. excelsa â ïðåäåëàõ àðåàëà â Ãîðíîì 
Êðûìó è ñðàâíåíèå ñ ïîïóëÿöèåé íà þæíîé 
ãðàíèöå ðàñïðîñòðàíåíèÿ â Ëèâàíå. 
Ìàòåðèàëû è ìåòîäû. Îáúåêòàìè èññëåäîâà-
íèé ñëóæèëè ãåíåðàòèâíûå ðàñòåíèÿ øåñòè ïî-
УДК 575.174.015.3: 582.477.6 (477.75) 
И.И. КОРШИКОВ, А.В. НИКОЛАЕВА
Донецкий ботанический сад НАН Украины
E-mail: dbsgenetics@gmail.com
ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ МОЖЖЕВЕЛЬНИКА 
ВЫСОКОГО (JUNIPERUS EXCELSA BIEB.) НА СЕВЕРНОМ И ЮЖНОМ 
ПРЕДЕЛАХ ЕСТЕСТВЕННОГО РАСПРОСТРАНЕНИЯ
© È.È. ÊÎÐØÈÊÎÂ, À.Â. ÍÈÊÎËÀÅÂÀ, 2013
33ISSN 0564–3783. Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. 2013. Ò. 47. ¹ 3
ISSN 0564–3783. Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. 2013. Ò. 47. ¹ 334
È.È. Êîðøèêîâ, À.Â. Íèêîëàåâà
ïóëÿöèé J. excelsa â Êðûìó, ðàñïîëîæåííûõ îò 
ìûñà Àéÿ äî Êàðàäàãà (òàáë. 1). Èññëåäóåìûå 
âûáîðêè èç ýòèõ ïîïóëÿöèé íàñ÷èòûâàëè îò 
18 äî 37 ðàñòåíèé, ñ êîòîðûõ îñåíüþ ñîáè-
ðàëè øèøêîÿãîäû. Ïðîàíàëèçèðîâàíà òàêæå 
ïîïóëÿöèÿ èç ñåâåðíîé ÷àñòè Ëèâàíà, ðàñïî-
ëîæåííàÿ íà âûñîòå 1400–1800 ì íàä óðîâíåì 
ìîðÿ. Êîîðäèíàòû, ïðèâåäåííûå â òàáë. 1, èç-
ìåðåíû ñ ïîìîùüþ GPS-íàâèãàòîðà.
Äëÿ îïðåäåëåíèÿ ãåíîòèïà ðàñòåíèÿ â êà-
÷åñòâå ìîëåêóëÿðíûõ ìàðêåðîâ èñïîëüçîâàëè 
èçîôåðìåíòû äåâÿòè ôåðìåíòíûõ ñèñòåì: ãëó-
òàìàòîêñàëîàöåòàòòðàíñàìèíàçû (GOT, Ê.Ô. 
2.6.1.1), ãëóòàìàòäåãèäðîãåíàçû (GDH, Ê.Ô. 
1.4.1.2), äèàôîðàçû (DIA, Ê.Ô. 1.8.1.4), êèñëîé 
ôîñôàòàçû (ACP, Ê.Ô. 3.1.3.2), ëåéöèíàìèíî-
ïåïòèäàçû (LAP, Ê.Ô. 3.4.11.1), ìàëàòäåãèäðîãå-
íàçû (MDH, Ê.Ô. 1.1.1.37), ñóïåðîêñèääèñìóòà-
çû (SOD, Ê.Ô. 1.15.1.1), ôîðìèàòäåãèäðîãåíàçû 
(FDH, Ê.Ô. 1.2.1.2) è ýñòåðàçû (EST, Ê.Ô. 
3.1.1.1). Ðàíåå äëÿ ýòèõ ôåðìåíòîâ J. excelsa íàìè 
áûë óñòàíîâëåí ãåíåòè÷åñêèé êîíòðîëü [5]. 
Ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîå ðàçäåëåíèå ôåðìåíòîâ
ïðîâîäèëè â âåðòèêàëüíûõ ïëàñòèíêàõ 7,5%-
íîãî ïîëèàêðèëàìèäíîãî ãåëÿ ñ ðÍ ðàçäåëÿ-
þùåãî ãåëÿ, ðàâíûì 8,9, è òðèñ-ãëèöèíîâûì
ýëåêòðîäíûì áóôåðîì ñ ðÍ 8,3 [6]. Ãèñòî-
õèìè÷åñêîå ïðîÿâëåíèå çîí ôåðìåíòàòèâíîé 
àêòèâíîñòè íà ãåëåâûõ îáðàçöàõ îñóùåñòâëÿ-
ëè ïî îáùåïðèíÿòûì ìåòîäèêàì ñ íåáîëüøè-
ìè ìîäèôèêàöèÿìè [7]. Ó áîëüøèíñòâà ðàñ-
òåíèé àíàëèçèðîâàëè ôåðìåíòû èç ýíäîñïåð-
ìîâ íå ìåíåå ÷åì 7 ñåìÿí, à ó äåðåâüåâ ñ 
âûñîêîé ïóñòîñåìÿííîñòüþ – âñå èìåþùèåñÿ 
ïîëíîçåðíèñòûå ñåìåíà. Äëÿ îöåíêè óðîâíÿ 
èçìåí÷èâîñòè îïðåäåëÿëè ÷àñòîòû àëëåëåé èçó-
÷àåìûõ ëîêóñîâ. Ïîäðàçäåëåííîñòü ïîïóëÿöèé 
óñòàíàâëèâàëè ñ ïîìîùüþ ïîêàçàòåëåé F-ñòà-
òèñòèê Ðàéòà è G-ñòàòèñòèêè Íåÿ, à äèôôå-
ðåíöèàöèþ – ñ ïîìîùüþ ãåíåòè÷åñêîé äèñ-
òàíöèè Íåÿ [8]. Äëÿ îöåíêè àëëåëüíîé è ãåíî-
òèïè÷åñêîé ãåòåðîãåííîñòè ïðèìåíÿëè Ȥ2-òåñò 
[9]. Ïðè ñòàòèñòè÷åñêîé îáðàáîòêå ýëåêòðîôî-
ðåòè÷åñêèõ äàííûõ èñïîëüçîâàëè ïàêåò êîì-
ïüþòåðíûõ ïðîãðàìì BIOSYS-1 [10], GenAlEX 
V. 6 [11]. 
Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé è èõ îáñóæäåíèå. 
Âñå 18 èññëåäóåìûõ ëîêóñîâ ó J. excelsa áûëè 
ïîëèìîðôíûìè. 
Âûñîêîé èçìåí÷èâîñòüþ â êðûìñêèõ ïî-
ïóëÿöèÿõ îòëè÷àëèñü 14 ëîêóñîâ, ñðåäíèå çíà-
÷åíèÿ íàáëþäàåìîé ãåòåðîçèãîòíîñòè (HO) ïî 
êîòîðûì âàðüèðîâàëè îò 0,340 äî 0,654. Â ëè-
âàíñêîé ïîïóëÿöèè ê ýòèì ëîêóñàì äîáàâèëñÿ 
åùå ëîêóñ Est (HO= 0,565), â òî âðåìÿ êàê
â êðûìñêèõ ïîïóëÿöèÿõ ñðåäíåå çíà÷åíèå HO
ïî ýòîìó ëîêóñó ñîñòàâèëî 0,090. Òðè ëîêóñà, 
Lap-3, Fdh è Dia-2, â êðûìñêèõ ïîïóëÿöèÿõ 
áûëè ìàëîèçìåí÷èâûìè (HO= 0,056–0,083), à 
ëîêóñ Got-2 – ñðåäíåèçìåí÷èâûì (HO= 0,179).
Ñîâîêóïíîå êîëè÷åñòâî îáíàðóæåííûõ àë-
ëåëåé ýòèõ ëîêóñîâ â îáúåäèíåííîé âûáîðêå 
ñîñòàâëÿëî 57, èç êîòîðûõ ÷åòûðå áûëè ðåäêèìè 
(âñòðå÷àëèñü â îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèÿõ ñ ÷àñòîòîé 
d 0,05) è òðè – óíèêàëüíûìè (âñòðå÷àëèñü â îäíîé 
ïîïóëÿöèè d 0,05). Íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî àë-
ëåëåé âûÿâëåíî â ëèâàíñêîé ïîïóëÿöèè – 54, 
÷òî ñîîòâåòñòâîâàëî 94,7 % îáùåãî ÷èñëà. Â 
êðûìñêèõ ïîïóëÿöèÿõ êîëè÷åñòâî àëëåëåé áûëî 
ìåíüøå è âàðüèðîâàëî îò 43 (75,4 % – Ãàñïðà, 
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Êîëè÷åñòâî èññëåäóåìûõ îñîáåé è ãåîãðàôè÷åñêîå ìåñòîïîëîæåíèå ïîïóëÿöèè Juniperus excelsa
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Òàáëèöà 2 
×àñòîòû àëëåëåé è çíà÷åíèÿ íàáëþäàåìîé ãåòåðîçèãîòíîñòè Juniperus excelsa ïî 18 ëîêóñàì 
â øåñòè ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèÿõ Êðûìà è îäíîé â Ëèâàíå
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0,556
0,000
0,667
0,028
0,778
0,194
0,444
0,000
0,139
0,583
0,278
0,000
0,611
0,000
0,700
0,300
0,333
0,283
0,667
0,050
0,667
0,000
0,083
0,900
0,017
0,200
0,217
0,450
0,333
0,867
0,000
1,000
0,000
0,000
0,367
0,633
0,000
0,733
0,350
0,650
0,000
0,633
0,083
0,617
0,300
0,767
0,000
0,167
0,633
0,200
0,000
0,700
0,000
0,767
0,233
0,400
0,350
0,583
0,067
0,633
0,050
0,050
0,900
0,000
0,200
0,217
0,650
0,133
0,633
0,033
0,967
0,000
0,067
0,433
0,533
0,033
0,833
0,400
0,600
0,000
0,733
0,100
0,583
0,317
0,667
0,000
0,183
0,583
0,233
0,000
0,767
0,087
0,565
0,348
0,783
0,174
0,652
0,174
0,609
0,000
0,087
0,848
0,065
0,304
0,065
0,587
0,348
0,565
0,022
0,957
0,022
0,087
0,391
0,543
0,065
0,826
0,370
0,609
0,022
0,783
0,174
0,478
0,348
0,696
0,043
0,261
0,435
0,217
0,043
0,739
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Ìàðòüÿí) äî 50 (87,7 % – Êàðàäàã). ×àñòîòû 
ïðåäîìèíàíòíîãî àëëåëÿ (1,00) çà î÷åíü ðåäêèì 
èñêëþ÷åíèåì ïî âñåì ëîêóñàì â èññëåäóåìûõ 
ïîïóëÿöèÿõ ñîñòàâèëè t 0,500 (òàáë. 2). Àë-
ëåëüíàÿ ãåòåðîãåííîñòü (Ȥ2-òåñò) ïðè ñðàâíåíèè 
øåñòè êðûìñêèõ ïîïóëÿöèé óñòàíîâëåíà äëÿ 
Ëîêóñ 
è àëëåëü
Ïîïóëÿöèÿ
Ëàñïè Ãàñïðà Êàðàäàã
Áàéäàðñêàÿ
äîëèíà
Ìàðòüÿí Àéÿ Ëèâàí
Acp-3
1.06
1.00
0.93
null
HO
Acp-4
1.10
1.00
0.93
HO
Dia-1
1.06
1.00
0.96
HO
Dia-2
1.01
1.00
0.98
HO
Fdh
1.10
1.00
0.97
HO
Sod-1
1.32
1.00
HO
Sod-2
1.03
1.00
0.95
HO
Sod-3
1.05
1.00
0.95
HO
Est
1.08
1.00
0.93
HO
0,079
0,789
0,026
0,105
0,368
0,158
0,737
0,105
0,421
0,211
0,763
0,026
0,211
0,000
1,000
0,000
0,000
0,026
0,974
0,000
0,053
0,316
0,684
0,526
0,053
0,658
0,289
0,526
0,289
0,711
0,000
0,474
0,026
0,921
0,053
0,158
0,136
0,727
0,068
0,068
0,455
0,159
0,750
0,091
0,318
0,159
0,795
0,045
0,409
0,000
1,000
0,000
0,000
0,023
0,977
0,000
0,045
0,227
0,773
0,364
0,000
0,682
0,318
0,455
0,205
0,795
0,000
0,227
0,000
1,000
0,000
0,000
0,122
0,743
0,095
0,041
0,405
0,176
0,757
0,068
0,459
0,203
0,676
0,122
0,486
0,135
0,851
0,014
0,243
0,000
0,959
0,041
0,081
0,216
0,784
0,216
0,081
0,568
0,351
0,568
0,270
0,703
0,027
0,568
0,000
0,946
0,054
0,054
0,167
0,639
0,111
0,083
0,500
0,056
0,806
0,139
0,389
0,167
0,806
0,028
0,278
0,028
0,972
0,000
0,056
0,028
0,944
0,028
0,111
0,306
0,694
0,389
0,000
0,639
0,361
0,389
0,250
0,750
0,000
0,278
0,083
0,889
0,028
0,222
0,133
0,667
0,183
0,017
0,667
0,200
0,750
0,050
0,500
0,250
0,750
0,000
0,433
0,000
1,000
0,000
0,000
0,033
0,950
0,017
0,100
0,250
0,750
0,433
0,000
0,533
0,467
0,667
0,200
0,800
0,000
0,400
0,000
0,917
0,083
0,167
0,133
0,750
0,050
0,067
0,300
0,300
0,650
0,050
0,500
0,100
0,900
0,000
0,133
0,000
1,000
0,000
0,000
0,033
0,950
0,017
0,100
0,433
0,567
0,400
0,000
0,667
0,333
0,467
0,250
0,733
0,017
0,367
0,000
1,000
0,000
0,000
0,174
0,739
0,087
0,000
0,522
0,174
0,674
0,152
0,652
0,087
0,783
0,130
0,435
0,130
0,826
0,043
0,261
0,000
0,957
0,043
0,087
0,457
0,543
0,565
0,087
0,543
0,370
0,739
0,304
0,674
0,022
0,565
0,130
0,674
0,196
0,565
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Ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ìîææåâåëüíèêà âûñîêîãî (Juniperus excelsa Bieb.) 
âîñüìè ëîêóñîâ: Got-3, Lap-1, Mdh-2, Mdh-3, 
Dia-1, Dia-2, Sod-2 è Est. Â ñëó÷àå ñðàâíåíèÿ 
êðûìñêèõ ïîïóëÿöèé ñ ëèâàíñêîé ê ýòèì ëî-
êóñàì ïðèáàâëÿëèñü åùå äâà – Sod-1 è Gdh, íî 
èñêëþ÷àëñÿ ëîêóñ Sod-2.
Â îáúåäèíåííîé âûáîðêå ñåìè ïîïóëÿöèé 
J. excelsa â ðåçóëüòàòå ýëåêòðîôîðåçà âûÿâëåí 
91 ãåíîòèï 18 èññëåäóåìûõ ëîêóñîâ. Íàèáîëü-
øåå êîëè÷åñòâî (70 ãåíîòèïîâ) îáíàðóæåíî â 
êàðàäàãñêîé ïîïóëÿöèè – íà âîñòî÷íîì ïðå-
äåëå åñòåñòâåííîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ J. excelsa 
â Êðûìó. Ýòî ñîñòàâèëî 76,9 % îáùåãî ÷èñëà 
ãåíîòèïîâ; â ëèâàíñêîé ïîïóëÿöèè èõ áûëî 
÷óòü ìåíüøå – 68 (74,7 %). Â îñòàëüíûõ ïîïó-
ëÿöèÿõ êîëè÷åñòâî ãåíîòèïîâ âàðüèðîâàëî îò 
55 (60,4 %) äî 60 (65,9 %).
Ãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïî âñåì èññëåäóå-
ìûì ëîêóñàì â äâóõ ïîïóëÿöèÿõ – Ëàñïè è 
Áàéäàðñêàÿ äîëèíà – áëèçêà ê ðàâíîâåñíîé, 
òàê êàê íå âûÿâëåíî íè îäíîãî ñëó÷àÿ ñó-
ùåñòâåííîãî îòêëîíåíèÿ ôàêòè÷åñêîãî ðàñïðå-
äåëåíèÿ ãåíîòèïîâ îò òåîðåòè÷åñêè îæèäàåìî-
ãî ñîãëàñíî çàêîíó Õàðäè–Âàéíáåðãà (òàáë. 3). 
Òàêèõ ñëó÷àåâ â ïîïóëÿöèè Ãàñïðà – äâà, â 
Ëèâàíå, Êàðàäàãå, Ìàðòüÿíå è Àéÿ – ÷åòûðå.
Òîëüêî ïî äâóì ëîêóñàì – Mdh-2 è Mdh-3 – 
çíà÷èìûå îòêëîíåíèÿ â ðàñïðåäåëåíèè ãåíî-
òèïîâ ïîâòîðÿëèñü â ÷åòûðåõ ïîïóëÿöèÿõ, à 
ïî ëîêóñó Acp-1 îòìå÷åíû â äâóõ ïîïóëÿöèÿõ. 
Ïî îñòàëüíûì ëîêóñàì íåñîîòâåòñòâèå ôàê-
òè÷åñêîãî îò îæèäàåìîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ãå-
íîòèïîâ âûÿâëåíî â îäíîé èç ïîïóëÿöèé. Âñå
ýòè íàðóøåíèÿ ñâÿçàíû ñ èçáûòêîì ãåòåðî-
çèãîò. Íåñêîëüêî èíîé õàðàêòåð íåñîîòâåòñò-
âèÿ â ðàñïðåäåëåíèè ãåíîòèïîâ J. excelsa â 
Ëèâàíå è Âîñòî÷íîì Ñðåäèçåìíîìîðüå îáíà-
ðóæåí ïðè èñïîëüçîâàíèè â àíàëèçå ãåíåòè-
÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè òðåõ ìèêðîñàòåëëèòíûõ 
ëîêóñîâ ÄÍÊ, ãäå â ïîïóëÿöèÿõ îòìå÷åí èç-
áûòîê ãîìîçèãîò [12]. 
Â èññëåäóåìûõ ïîïóëÿöèÿõ J. excelsa äîëÿ 
ïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ âàðüèðîâàëà îò 0,833 äî 
1,00, à êîëè÷åñòâî àëëåëåé íà ëîêóñ èçìåíÿëîñü 
îò 2,333 (Ìàðòüÿí) äî 3,000 (Ëèâàí) (òàáë. 4). 
Ëèâàíñêàÿ ïîïóëÿöèÿ ïðåâûøàëà êðûìñêèå 
íà 15,5–41,4 % ïî óðîâíþ íàáëþäàåìîé ãåòå-
ðîçèãîòíîñòè (HO= 0,543). Äëÿ âñåõ ïîïóëÿ-
öèé õàðàêòåðåí èçáûòîê ãåòåðîçèãîò, ìàêñè-
ìàëüíûé äëÿ ïîïóëÿöèé Ìàðòüÿí – 28,9 % è 
Ëèâàí – 23,9 %. Ïðè àíàëèçå èçìåí÷èâîñòè 
òðåõ ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ ÄÍÊ ñðåä-
íåå çíà÷åíèå HO äëÿ ïîïóëÿöèé J. excelsa Ëè-
âàíà è Âîñòî÷íîãî Ñðåäèçåìíîìîðüÿ ñîñòà-
âèëî 0,46 [12]. 
Âûñîêèé óðîâåíü àëëîçèìíîãî ïîëèìîð-
ôèçìà âûÿâëåí ó êàçàöêîãî ìîææåâåëüíèêà 
(J. sabina L.) â ïîïóëÿöèÿõ Áàøêèðèè è Þæ-
íîãî Óðàëà, ãäå çíà÷åíèÿ íàáëþäàåìîé ãåòå-
ðîçèãîòíîñòè äîñòèãàëè 0,300–0,359 [13–15]. 
Ìåíüøèì óðîâíåì àëëîçèìíîé èçìåí÷èâîñòè 
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Ñóùåñòâåííûå îòêëîíåíèÿ ôàêòè÷åñêîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ãåíîòèïîâ îò òåîðåòè÷åñêè îæèäàåìîãî ñîãëàñíî 
çàêîíó Õàðäè–Âàéíáåðãà äëÿ  ïîïóëÿöèé Juniperus excelsa Ãîðíîãî Êðûìà è Ëèâàíà
Ïðèìå÷àíèå. Äîñòîâåðíûå îòëè÷èÿ ïðè *Ð < 0,95; **Ð < 0,99; ***Ð < 0,999; n.s. – ðàçëè÷èÿ íåäîñòîâåðíû.
Ëîêóñ
Ïîïóëÿöèÿ
Ëàñïè Ãàñïðà Êàðàäàã
Áàéäàðñêàÿ
äîëèíà
Ìàðòüÿí Àéÿ Ëèâàí
Gdh
Got-2
Lap-1
Mdh-2
Mdh-3
Acp-1
Acp-2
Acp-3
Dia-2
Sod-1
Est
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
8,06(3)*
n.s.
5,89(1)*
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
8,53(3)*
19,90(3)***
n.s.
n.s.
n.s.
4,85(1)*
8,22(1)**
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
16,59(3)***
10,06(1)**
4,61(1)*
11,59(3)**
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
n.s.
12,29(3)**
8,37(1)**
n.s.
10,63(3)*
18,48(6)**
n.s.
n.s.
n.s.
8,29(3)*
n.s.
n.s.
10,30(3)*
9,51(3)*
n.s.
n.s.
n.s.
23,57(3)***
n.s.
n.s.
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õàðàêòåðèçîâàëñÿ ìîææåâåëüíèê îáûêíîâåí-
íûé (J. communis L.) â ðàçíûõ ÷àñòÿõ åãî àðå-
àëà: Íèäåðëàíäû – HO= 0,225–0,273 [16], 
Ðîññèÿ, Øâåöèÿ, Ñåâåðíàÿ Àìåðèêà – HO=
= 0,198–0,204 [17]. Ó äðóãèõ âèäîâ ìîææå-
âåëüíèêîâ, íàïðèìåð, ó äâóõ ïîäâèäîâ J. phoe-
nicea subsp. turbinate è J. p. subsp. phoenicea 
âî ôðàãìåíòèðîâàííûõ ïîïóëÿöèÿõ ñåâåðî-
çàïàäíîé Àôðèêè, þæíîé Åâðîïû è ñåâåðî-
çàïàäíîé Àçèè çíà÷åíèÿ îæèäàåìîé ãåòåðîçè-
ãîòíîñòè (HE) ñîñòàâëÿëè 0,187–0,195 [18], à 
ó J. osteosperma â çàïàäíîé ÷àñòè ÑØÀ HO= 
= 0,194 [19]. 
Íàèìåíüøèé óðîâåíü àëëîçèìíîé èçìåí÷è-
âîñòè âûÿâëåí ó J. oxycedrus subsp. macrocarpa â
íåáîëüøîé èçîëèðîâàííîé ïîïóëÿöèè íà îñòðî-
âå Êîðôó, HO= 0,016 [20]. Âûñîêèé óðîâåíü
èçìåí÷èâîñòè J. excelsa â Êðûìó ïîäòâåðæ-
äàåò òîò ôàêò, ÷òî ó ìíîãèõ èññëåäîâàííûõ 
õâîéíûõ Ñðåäèçåìíîìîðüÿ óðîâåíü ãåòåðîçèãîò-
íîñòè âûøå íà 45 %, ÷åì ó äðóãèõ ïðåäñòàâè-
òåëåé õâîéíûõ [21, 22]. Îáúÿñíÿþò ýòî òåì, ÷òî 
â ïîïóëÿöèÿõ õâîéíûõ â ýòîì ðàéîíå íå ïðî-
èñõîäèëî òÿæåëûõ äåìîãðàôè÷åñêèõ è ãåíå-
òè÷åñêèõ ïîòåðü âñëåäñòâèå ýôôåêòà «áóòûëî÷-
íîãî ãîðëûøêà», è ïîýòîìó ñîõðàíèëñÿ èçíà-
÷àëüíî âûñîêèé óðîâåíü èçìåí÷èâîñòè, âîç-
íèêøèé çà ñ÷åò äëèòåëüíîãî ñðîêà æèçíè è 
áèîýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé âèäîâ [21, 23, 
24]. Òàê, íàïðèìåð, â Êðûìó ñîãëàñíî ðååñòðó 
«Ñòàðîäàâí³ äåðåâà Óêðà¿íè» â óðî÷èùå Áàòèëè-
ìàí ñîõðàíèëîñü äåðåâî, êîòîðîìó 1400 ëåò [25].
Ñîãëàñíî çíà÷åíèþ èíäåêñà ôèêñàöèè Ðàéòà
äëÿ âñåõ èññëåäóåìûõ íàìè ïîïóëÿöèé J. ex-
celsa õàðàêòåðåí èçáûòîê ãåòåðîçèãîò îò 0,3 % 
(Ãàñïðà) äî áîëåå ñóùåñòâåííûõ çíà÷åíèé: 
14,6 % – Àéÿ, 23,9 % – Ëèâàí è 28,9 % – Ìàð-
òüÿí. Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ êîýôôèöèåíòà FIS óêà-
çûâàþò íà 7%-íûé èçáûòîê ãåòåðîçèãîò â 
êðûìñêèõ ïîïóëÿöèÿõ. Â ïîïóëÿöèÿõ äðóãèõ 
âèäîâ ðîäà Juniperus L. çàìåòíî ÷àùå îáíàðó-
æèâàëè ýêñöåññ ãîìîçèãîò, íà÷èíàÿ îò 3,2 % 
J. var. communis, J.c. var. saxatilis, J.c. var depres-
sa [17], 23,6 % – ó J. rigida, 48,1 % – ó J. coreana 
[26] è 56,6 % – ó J. osteosperma [19], õîòÿ â 
äåâÿòè ïîïóëÿöèÿõ J. phoenicea èíäåêñ ôèêñà-
öèè Ðàéòà áûë íåáîëüøèì è îòðèöàòåëüíûì,
÷òî óêàçûâàåò íà íåêîòîðûé èçáûòîê ãåòåðî-
çèãîò [18]. Î÷åâèäíî, íà ñåâåðíîì ïðåäåëå 
àðåàëà â çàñóøëèâûõ óñëîâèÿõ þãà Êðûìà íà 
áåäíûõ ãîðíûõ ïî÷âàõ â ðåäêîëåñüÿõ J. excelsa 
ïðåèìóùåñòâåííî âûæèâàþò ãåòåðîçèãîòíûå ãå-
íîòèïû.
Íåñìîòðÿ íà íûíåøíþþ ðàçîáùåííîñòü 
êðûìñêèõ ïîïóëÿöèé J. excelsa è ãåîãðàôè÷åñ-
êóþ óäàëåííîñòü ëèâàíñêîé, èõ ïîäðàçäåëåí-
íîñòü áûëà îáû÷íîé, êàê è ó ìíîãèõ ðàíåå 
èçó÷åííûõ óçêî- è øèðîêîàðåàëüíûõ âèäîâ 
õâîéíûõ. Ñðåäíåå çíà÷åíèå êîýôôèöèåíòà èí-
áðèäèíãà ïîïóëÿöèè îòíîñèòåëüíî âèäà (FST) 
ñîñòàâëÿëî 0,032. Íà òîì æå óðîâíå áûëà ïîä-
ðàçäåëåííîñòü ãîëëàíäñêèõ ïîïóëÿöèé J. com-
munis [16] è äâóõ åãî ðàçíîâèäíîñòåé íà òåð-
ðèòîðèè Ðîññèè, Øâåöèè è Ñåâåðíîé Àìåðèêè 
[17]. Íåñêîëüêî âûøå áûëà ïîäðàçäåëåííîñòü 
ïîïóëÿöèé J. rigida (FST= 0,052) è J. coreana 
(FST= 0,060) íà òåððèòîðèè Êîðåè [26], à òàêæå 
J. phoenicea subsp. phoenicea (FST= 0,059) â ñòðà-
Òàáëèöà 4
Çíà÷åíèÿ îñíîâíûõ ïîêàçàòåëåé ãåíåòè÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà øåñòè ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé 
äëÿ Juniperus excelsa â Ãîðíîì Êðûìó è Ëèâàíå
Ïîïóëÿöèÿ
Êîëè÷åñòâî 
äåðåâüåâ, 
øò.
Äîëÿ 
ïîëèìîðôíûõ 
ëîêóñîâ, P99
Ñðåäíåå ÷èñëî 
àëëåëåé íà 
ëîêóñ, A
Ñðåäíÿÿ ãåòåðîçèãîòíîñòü Èíäåêñ 
ôèêñàöèè 
Ðàéòà, Fîæèäàåìàÿ, ÍÅ íàáëþäàåìàÿ, HO
Ëàñïè
Ãàñïðà
Êàðàäàã
Áàéäàðñêàÿ äîëèíà
Ìàðòüÿí 
Àéÿ
Ñðåäíåå
Ëèâàí
Ñðåäíåå äëÿ âèäà
19
22
37
18
30
30
23
–
0,833
0,889
1,000
0,944
0,889
0,889
1,000
1,000
1,000
2,444
2,389
2,778
2,611
2,333
2,500
2,778
3,000
3,167
0,317 ± 0,023
0,317 ± 0,021
0,378 ± 0,018
0,347 ± 0,025
0,356 ± 0,019
0,349 ± 0,019
0,355 ± 0,008
0,442 ± 0,023
0,370 ± 0,008
0,333 ± 0,023
0,318 ± 0,021
0,393 ± 0,017
0,352 ± 0,025
0,459 ± 0,018
0,400 ± 0,018
0,385 ± 0,08
0,543 ± 0,022
0,405 ± 0,008
–0,050
–0,003
–0,040
–0,014
–0,289
–0,146
–0,084
–0,239
–0,086
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íàõ ñðåäèçåìíîìîðñêîãî áàññåéíà. Âûñîêàÿ ïîä-
ðàçäåëåííîñòü âûÿâëåíà â îòíîøåíèè ïîïó-
ëÿöèé J. p. subsp. turbinate (FST= 0,202) â ñðåäè-
çåìíîìîðñêîì ðåãèîíå, ÷òî ñâÿçûâàþò ñ äëè-
òåëüíîé ýâîëþöèîííîé èñòîðèåé, íà÷èíàÿ ñ 
òðåòè÷íîãî ïåðèîäà, è ñîïðîâîæäàþùåéñÿ çà-
ìåòíîé ôðàãìåíòàöèåé óñëîâèé ñðåäû [18].
Ñëàáàÿ ïîäðàçäåëåííîñòü êðûìñêîé è ëè-
âàíñêîé ïîïóëÿöèé J. excelsa êîñâåííî óêàçû-
âàåò íà èõ îáùåå ïðîèñõîæäåíèå è, âåðîÿòíî, 
çàìåòíûé ïîòîê ãåíîâ â íåäàëåêîì ïðîøëîì. 
Ñëàáàÿ ìåæïîïóëÿöèîííàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ 
òàêæå ìîæåò áûòü ñâÿçàíà ñ ïåðåíîñîì ñåìÿí, 
÷åìó, êàê íàïðèìåð â Êðûìó, ñïîñîáñòâóþò 
ïòèöû, â ÷àñòíîñòè äðîçä-äåðÿáà (Turdus visci-
vorus), äëÿ êîòîðîãî 95 % çèìíåãî ðàöèîíà 
ñîñòàâëÿþò øèøêîÿãîäû J. excelsa. Ñåìåíà 
âíóòðè ïîïóëÿöèé ïåðåíîñÿò ëåñíûå ìûøè 
(Apodemus uralensis), à çà ïðåäåëû ïîïóëÿöèé 
â îòäåëüíûå ãîäû – ëèñû (Vulpes vulpes) è êà-
ìåííàÿ êóíèöà (Martes foina). Ñëåäóåò îòìå-
òèòü, ÷òî ïðè íàëè÷èè 400–440 ãåíåðàòèâíûõ 
îñîáåé íà 1 ãà óðîæàé øèøêîÿãîä J. excelsa â
çàïîâåäíèêå «Ìûñ Ìàðòüÿí» â áëàãîïðèÿòíûå 
ãîäû äîñòèãàåò áîëåå 750 000 íà 1 ãà [26], õîòÿ 
ïîëíîöåííûõ ñåìÿí â íèõ ìàëî (îò 7,6 äî 
13,4 % â ðàçíûå ãîäû) [3].
Ïîïóëÿöèè â ïðåäåëàõ àðåàëà Êðûìà îòëè-
÷àëèñü íèçêîé äèôôåðåíöèàöèåé. Ñðåäíåå çíà-
÷åíèå êîýôôèöèåíòà ãåíåòè÷åñêîé äèñòàíöèè 
Íåÿ (DN) äëÿ íèõ ðàâíÿëîñü 0,015. Íåñêîëüêî 
áîëåå äèôôåðåíöèðîâàííîé áûëà ëèâàíñêàÿ 
ïîïóëÿöèÿ, DN= 0,026. Òàêîé æå óðîâåíü äèô-
ôåðåíöèðîâàíèÿ (DN= 0,016) îòìå÷åí äëÿ ïî-
ïóëÿöèé J. phoenicea â ñðåäèçåìíîìîðñêîì áàñ-
ñåéíå [18]. 
Ó÷èòûâàÿ íèçêóþ ãåíåòè÷åñêóþ äèôôåðåí-
öèàöèþ êðûìñêèõ ïîïóëÿöèé â ñðàâíåíèè ñ 
ëèâàíñêîé, ìîæíî ñìåëî óòâåðæäàòü, ÷òî ãåíî-
ôîíä J. excelsa Ãîðíîãî Êðûìà íå ïðåòåðïåë 
ñóùåñòâåííûõ ïîòåðü â ñâÿçè ñ ðåçêèìè èç-
ìåíåíèÿìè êëèìàòà â ïðîøëûå èñòîðè÷åñêèå 
ýïîõè. Âåðîÿòíî, ýòîìó ñïîñîáñòâîâàëî èçíà-
÷àëüíî âûñîêîå ãåíåòè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå 
J. excelsa, ïîçâîëÿþùåå âèäó ñïðàâëÿòüñÿ ñ ñó-
ùåñòâåííûìè êëèìàòè÷åñêèìè èçìåíåíèÿìè, 
èñïîëüçóÿ äëÿ àäàïòàöèè ðåñóðñ ñâîåãî ãåíå-
òè÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà. 
Ìíîãîìåðíûé àíàëèç èçîôåðìåíòíûõ äàí-
íûõ ñ ïîìîùüþ ìåòîäà ãëàâíûõ êîìïîíåíò 
ïîêàçàë, ÷òî êëàñòåðèçàöèÿ âûáîðîê ïî÷òè 
òî÷íî ñîîòâåòñòâóåò èõ ãåîãðàôè÷åñêîìó ïî-
ëîæåíèþ, çà èñêëþ÷åíèåì ïîïóëÿöèè Ëàñïè 
(ðèñóíîê).
Òàêèì îáðàçîì, íåñìîòðÿ íà êðàåâîå ïîëî-
æåíèå è äëèòåëüíîå ñàìîáûòíîå ñóùåñòâîâà-
íèå íåáîëüøèõ ïîïóëÿöèé J. excelsa â Ãîðíîì 
Êðûìó, âñå îíè õàðàêòåðèçóþòñÿ âûñîêèì óðîâ-
íåì ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè, à îòäåëüíûå 
èç íèõ (Ëàñïè è Áàéäàðñêàÿ äîëèíà) èìåþò 
áëèçêóþ ê ðàâíîâåñíîé ãåíåòè÷åñêóþ ñòðóêòó-
ðó. Â ñâÿçè ñ âîçðàñòàþùèìè àíòðîïîãåííû-
ìè íàãðóçêàìè íà ëåñà Ãîðíîãî Êðûìà, íèçêóþ 
èíòåíñèâíîñòü ñàìîâîçîáíîâëåíèÿ J. excelsa öå-
ëåñîîáðàçíî âûäåëåíèå â åãî ïîïóëÿöèÿõ óíè-
êàëüíûõ è äåêîðàòèâíûõ îñîáåé äëÿ ñîçäàíèÿ 
íà èõ îñíîâå êëîíîâûõ êîëëåêöèé. Â ðåøå-
íèå çàäà÷ ñîõðàíåíèÿ ãåíåòè÷åñêèõ ðåñóðñîâ 
ýòîãî âèäà ìåòîäîì in situ äîëæíû áûòü âêëþ-
÷åíû ìåðîïðèÿòèÿ ïî ïîâûøåíèþ îõðàíû óíè-
êàëüíûõ ìåñòîîáèòàíèé J. excelsa, òàêèõ êàê 
Êàðàäàã, ìûñû Ìàðòüÿí, Àéÿ è äð.
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GENETIC VARIABILITY OF JUNIPER TALL
(JUNIPERUS EXCELSA BIEB.) 
IN THE NORTHERN AND SOUTHERN 
LIMITS OF THE NATURAL DISTRIBUTION
Genetic structure, subdiv ision and differentiation of 
six populations of juniper tall (Juniperus excelsa Bieb.) 
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Îðäèíàöèÿ ìåòîäîì ãëàâíûõ êîìïîíåíò ïðèðîäíûõ 
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of the Crimean Mountains and of one population in 
Lebanon were investigated using 18 polymorphic allozyme 
loci as genetic markers. The high level of genetic variability 
of J. excelsa was established  in the northern and the 
southern limits of its natural habitat. The mean values 
of the main indicators of genetic polymorphism were: 
P99 = 1,000, A = 3,167, HE = 0,370, HO = 0,405. 
Subdivision and differentiation of populations were low 
(FST = 0,032, DN = 0,026) indicating similarity of their 
gene pools.
².². Êîðøèêîâ, Î.Â. Í³êîëàºâà
ÃÅÍÅÒÈ×ÍÀ Ì²ÍËÈÂ²ÑÒÜ
ßË²ÂÖß ÂÈÑÎÊÎÃÎ (JUNIPERUS EXCELSA 
BIEB.) ÍÀ Ï²ÂÍ²×Í²É ÒÀ Ï²ÂÄÅÍÍ²É ÌÅÆÀÕ 
ÏÐÈÐÎÄÍÎÃÎ ÏÎØÈÐÅÍÍß
Äîñë³äæåíî ãåíåòè÷íó ñòðóêòóðó, ï³äðîçä³ëÿííÿ òà 
äèôåðåíö³àö³þ øåñòè ïîïóëÿö³é ÿë³âöþ âèñîêîãî 
(Juniperus excelsa Bieb.) â Ã³ðñüêîìó Êðèìó ³ îäíî¿ 
ïîïóëÿö³¿ â Ë³âàí³ ç âèêîðèñòàííÿì 18 ïîë³ìîðôíèõ 
àëîçèìíèõ ëîêóñ³â ÿê ãåíåòè÷íèõ ìàðêåð³â. Âñòàíîâ-
ëåíî, ùî J. excelsa ³ íà ï³âí³÷í³é, ³ íà ï³âäåíí³é ìåæ-
àõ ïðèðîäíîãî àðåàëó â³äð³çíÿºòüñÿ âèñîêèì ð³âíåì 
ãåíåòè÷íî¿ ì³íëèâîñò³. Ñåðåäí³ çíà÷åííÿ îñíîâíèõ 
ïîêàçíèê³â ãåíåòè÷íîãî ïîë³ìîðô³çìó áóëè òàêèìè: 
P99 = 1,000, A = 3,167, HE = 0,370, HO = 0,405. Ï³ä-
ðîçä³ëÿííÿ òà äèôåðåíö³àö³ÿ ïîïóëÿö³é áóëè íèçü-
êèìè FST = 0,032, DN = 0,026, ùî ñâ³ä÷èòü ïðî ñï³ëü-
í³ñòü ¿õíüîãî ãåíîôîíäó.
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